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Treatment of Wolbachia pipientis infection with Tetracycline Hydrochloride and the 
Change of Compatibility in a Strain of Culex pipiens complex 
Osamu SUENAGA(Reference Center, Institute for Tropical Medicine, Nagasaki University) 


Abstract: A wild type strain of Culex pipiens complex, which originated from Scauri, 
Italy, and is maintained at the Division of Epidemiology, School of Public Health, 
University of California, Los Angeles, was cured by exposing first-inster larvae to a 2.8, 
3.6, and 5.0% solution of Tetracycline Hydrochloride in distilled water for 16—20 hours 
before food (rabbit pellets) was added. Thereafter, the solution was exchanged for fresh 
water and food was added daily. In lines B,C, and D, which were treated with 2.8% (34 
C), 3.6% (34 C), and 2.8% (24 C) solution, a few microorganisms were found from the 
gonads at the third generation after the treatment, and it was shown that these two 
concentration were not enough for curing of Wolbachia. Only E line, 5.0% concentration 
(34 C), eradicated infection in the larvae tested, as shown by examination of smears of 
gonads stained with Giemsa stain. Aposymbiotic (symbiote-free) line was produced in 
this way, and this strain remained free of Wolbachia in subsequent generations. Although 
treated and aposymbiotic females produced viable progeny when mated with treated or 
aposymbiotic males, the females produced no progeny when back crossed with the original 
males with symbiotes. The results of this experiment support the hypothesis of Yen and 
Barr (1971, 1973) that Wolbachia might be the cause of cytoplasmic incompatibility, and 
the males “cured” of their Wolbachia infections no longer manifested incompatibility. 
Tropical Medicine, 24(1), 9—15, March, 1982 


いる も の を 含ん で いる 


は E め に 
異な る 地域 で 採集 され た この 群 の 遇 の 各 系 統 間 で 
TAA =A (Culex pipiens complex) は IM 交雑 実験 を 行う と , と き に 産ま れ た 卵 が 途中 まで 発 
中 で 最も 普通 に 全 世 界 に 分 布 し て いて , 人 家 に 侵入 育 し な が ら teh, kA Bort BRA 
する 役 の 中 で 最も 普通 の も の で あり , 熱帯 ・ 重 熱帯 ある こと は 古く か ら 知ら れ て いる (Marshall and 
で 最も 重要 な バン クロ フト 系 状 虫 の 媒介 者 と な っ て Stanley, 1937). Laven (1951) は この 不妊 交雑 を 
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確認 する た め に 各地 か ら ア カイ エ カ 和 群 の 系 統 を 集め 
て 相互 に 交雑 し , 不妊 の 卵 塊 は 受精 し て いる 場合 で 
DEAE Liev Bat, BAUS OME 
し な い 場 合 と が ある こと を 明らか に し た . 後に 彼 は 
この 交雑 型 が かい つも ゃ 直接 母親 を 通 し て 受け 継が れる 
こと か ら その 原因 は 細胞 質 に あり , 細胞 質 遺 伝 の 
ーー 種 で あろ うら と 考え, この 現象 を 細胞 質 不 和 合 性 
(cytoplasmic incompatibility) と よん だ (Laven, 
1953) . その 後 WHO の 専門 家 会 議 は 細胞 質 不 和合 
性 が アカ イエ テカ 群 の 又 の 防除 に 使わ れ 得 る こと を 示 
唆 し た (WHO, 1964) が , まだ 不明 の 点 が 多く 実 
用 され る まで に は 至っ て いな い . 

Yen and Barr (1971, 1973) は アカ イエ テカ 和 群 に 
Bit SM BAI GPEC ORD i AL ie 
存在 する リ ケ ッ チア 様 徴 生物 , Wolbachia pipientis 
に 起因 する の で は な いか と の 仮説 を た て , テト ラサ 
イク リン で 処理 し て この 微生物 を 丸 除 し た 系 統 と 元 
の 系 統 と の 戻し 交雑 実験 に より この 仮説 を 実証 し た 
(Portaro and Barr, 1975). その 後 Fine et al. 
(1977) も これ を 認め た . 

本 研究 は アカ イエ カ 群 の 1 系 統 に つい て 上 述 の 結 
果 を 再 確 認 す る た め に 行わ れ た . 


材料 と 方 法 


この 実験 に 使わ れ た 租 は カリ フェル ニア 大 学 ロ ス 
テン ゼル メス 校 (UCLA) 公衆 衛生 学部 疫学 部 門 の 
Barr 教授 の 研究 室 で 素 代 飼育 中 の No.11 と いう 無 
吸 血 産 久 性 シイ タリ ア 原 産 の 野外 型 の 1 系統 (Yen 
and Barr, 1974) で ある . この 系 統 の 時 化 直後 の 幼 
虫 を 第 1 表 に 示す A か ら E の 5 群 に 分 け , A 群 を 対 
WEL, BRE DEF 22.8%, Ciprr3.6%, Eder 
5.0% DF FHM ZY VBC 16 一 20 時 間 処 理 


Lic. 使用 され た 薬剤 な Lederle Laboratories Di- 
vision, American Cyanamid Company, Pearl Ri- 
ver, N. Y. 製 の アク ロマ イシ ン 筋 内 注射 液 用 粉剤 
T, 約 233 の テト ラサ イク リン を 含ん で いる . この 
抗生 物質 を 所 定 の 濃度 に な る よう ポリ プロ ピレン ビ 
ー カ ヵ カー 内 の 蒸留 水中 た 落 か し , 24 時 油 以 内 に 般 化 し 
た 遇 の 1 令 幼 虫 を この 溶液 中 に 移し た . QE Dit 
の 場合 に は 室温 ( 約 24?C) で 行わ れ た が 残り の 4 群 
に つい て は 34 CC の 恒温 器 内 で 暗黒 の 状態 で 行わ れ 
fe. これ は テト ラサ イク リン が 紫外 線 寺 よっ て 早く 
分 解 さ れる の を 防ぐ た め と , 高温 が Wolbachia の 
KRK 除 に 補助 的 居 働 らく (Wright and Wang, 1980) & 
思わ ち わ れ た こと に よる . 処理 の 終っ た 幼虫 は 縦 39 cm, 
横 19cm, 深き 5cm の 飼育 容器 内 の 新しい 水 (水道 
水 ) に 移さ れ , 兎 用 の 固 型 飼料 が 餌 と し て 与え られ 
た . 餌 は 幼虫 の 発育 に 応じ て 毎日 追加 され だ た が, K 
の 交換 は され な か っ た . SHAT Sk, 性 別に 
その 数 を 記録 し, 供 試 幼虫 数 に 対す る 歳 化 数 の 百 分 
率 を 算出 し て 生存 率 と し た . LRU Aa ee ck 
造 し た 小型 飼育 籠 た 移し て 羽化 させ た . CORE 
径 12cm, 深き さ 14cm の 透明 な プラ スチ ッ ク 製 で , M 
面 に 直径 1.8cm の 穴 が あけ て あり , SORER 
ルク 枠 が し て ある . 上 部 の 蓋 ほ は ビニール 網 で 出来 て 
いて , 取り 外す こと が 出来 る . この 籠 の 内 底 区 約 2 
cm の 深 さ に 水 を 入れ , 側面 の 穴 か ら 刺 を この 水中 
に 移し て コル ク 要 を し , 蓋 の 網 の 上 に 角砂糖 を 1 一 
2 個 載 せ て 置く と , 羽化 し た 遇 さ FEO 底部 で 水分 
を , 上 部 で 網 を 通し て 角砂糖 を 摂取 し て 長期 前 生 存 
する こと が 出来 る . 成虫 は 羽化 後 数 日 で 水面 に 産卵 
する . 卵 塊 は 側面 の 穴 か ら 取 り 出 し , 個別 に 90ml 
の 紙 コ ッ プ 内 の 水 に 移し , 2 て 3 日 間 放 置 TIME 
状況 を 調べ , WHEL bORMALT RER? 
た . 上 肉 成虫 の 一 部 は 羽化 直後 に 位 か ら 取り 出し , ill 


Table 1. Treatment of Wolbachia infection with Tetracycline Hydrochoride 
in No. 11 strain of Culex pipiens complex 


Coup Concentration Room temperature Hours for Lighting 
of drug (%) treatment condition 
A Control ` 34 20 Dark 
B 2.8 34 20 Dark 
C 3.6 34 20 Dark 
D 2.8 24 20 Natural 
E 5.0 34 16 _ Dark 


検 し て 卵巣 を 取り 出し , Wright and Wang (1980) 


の 方 法 に よっ て Giemsa 染色 し て Wolbachia の 有 
無 を 調べ た . 
Rae 場合 に は , Mok X MRED 


i IN 
Ri こ 卵 塊 の 崇 化 状況 を 調べ る と 共 


E P 
DRR MCA, HERMLE, 及び 未 発育 数 を 記 
EX 


実 験 成 績 


処理 濃度 の 異な る 4ーE の 各 群 に お ける 供 試 幼虫 
敷 と 処理 後生 存 し 凡 化 し た 数 及び その 百分率 は 第 2 
表 に 示さ れ て いる . この 表 か ら わ か る よう に , 生存 

が 最も 高かっ た の は 24°C の 室内 で 2.8 め の i= 
で 処理 きれ た D 竹 の 23.2 め で あり , 34°C の 高温 
件 下 で 2.8, 3.6 及 び 5.0 め で 処理 きれ た B, C, 
it, 及び 対照 の A 群 の 生存 率 は それ ぞ れ 17.8, 
13.4%, 13.8 久 及び 19.7 を と 何れ も か な り 低 率 で あ 


Ha 


度 
条 
E 


っ た . 対照 群 の 生存 率 さく の se Me の の (は 34 し 
と いう 高温 が 幼虫 の 死亡 率 を 高 あ た こと に よる と 中 


われ る . 
第 3 表 は テト ラサ イク リン で 処理 きれ た 各 和 群 と 対 
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Table 


Results of crossing tests on No. 


li 


Table 2. Number of the tst inster mosquito 
larvae treated and survived after treat- 
ment with Tetracycline Hydrochloride 

No. of larvae Survival 

Group i ede rate 

treated (asa (CZ 

A 3,701 730 19.7 

B 2,497 445 17.8 

C 35304 450 13,4 

D 2,487 087 232 

E 7,104 567 13.8 

ie の 戻し 交雑 実験 の 結果 を 示し た も の で ある 
DERDI か な よう に に, 対照 群 同志 の 交雑 CA 


A) ROX RE OME WUE WEL oZ (Ax 
Bap, AxCap, A x Dap, A xEap) で ほ は すべて の 濃度 
こ お い て 次 世代 の 卵 の 笛 化 率 が 77.6 っ 95.7 多 と 高 か 


っ た が , FLOR MEL AIRED REL D2eHE (Bap 
x A, SR DapxA, Eapx A) -Gr7SRMESNet 


nS 


し か し , 各 卵 塊 共 一 部 の 卵 は 
oe UVS a 
わか る -. 即ち これ ら は すべ て 不 和 和合 交雑 の 結果 

OR NE Henn 
CapxCap, DapxDap, EapxEap) Cb HIN 
OMP(CZS20.6~1.5% DTE oe Oto 


li strain of Culex pipiens complex 


ee 
after Tetracycline Hydrochloride treatment 
Ni: Cross No. of egg rafts No. of % of eggs 
(F x M) examined CS89 hatched developed undeveloped 
1 A x A 26 177i Lied 6.4 16.0 
2 A x Bap 17 1083 SY Leg 2.6 
3 Bap x A* 18 1136 û Dat 97.3 
4 Bap x Bap 33 2134 G.6 10.0 89.4 
5 A. & Cas 38 2574 92.7 A 4.8 
6 Cap x A* 40 2232 0 12.2 87.7 
7 Cap x Cap 135 8311 1.3 16.8 81.9 
8 A x Dap 41 2352 92,7 3.9 3.4 
9 Dap x A* 38 1426 0 6.7 93.3 
10 Dap x Day 141 6399 La I3 85.2 
11 A x Eap 4T 2723 92,9 3.0 Ll 
12 Eap x A* 38 2062 0 4.6 95.4 
13 Eap x Eap 166 8008 1.3 8.2 90.5 
ap: Aposymbiotic strain. * Incompatible cross. 
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殖 器 官 が 楽 剤 処理 に よっ て 損傷 を 受け た た めで は な 
いか と 思わ れる . 

と ころ が , 第 3 世代 に お いて 同様 の 交雑 実験 を 行 
な っ た と ころ , 第 4 表 に 示す よう に 対 賠 群 同志 及び 
対照 群 の 肉 と 各 処 理 群 の 雄 と の 交雑 で は 第 1 世代 の 
と き と 同 様 に すべ て の 濃度 に お いて 得 ら れ た 卵 の 遇 
化 率 が 高く , また 第 1 TER CURIE RAED EM 
理 群 同志 の 交雑 で も 得 ら れ た MoE 71.9~ 
89.4 ぢ と 著しく 改善 され た が , 第 1 世代 で 不 和 合 性 
を 示し た 組み 合わ せ で も 2 組 (BapxA, CapxA) 
で は 財 化 率 が 53.8 欠 及び 47.3 を と 高く な り , 不 和 和合 
性 が 失わ れ た こと を 示し た . し か し , 残り の 2 つの 
組み 合わ せ (Dapx A, EapxA) で は 極め て 少数 の 
卵 が 明 化 し た と は いえ を , 大 部 分 の 卵 塊 が 財 化 せ ず 不 
和合 性 を 保持 し て いる こと が 示さ れ た . そこ で 最高 
濃度 (5 ぢ ) で 処理 され た Eap だ け か ら RERO 
HAIT, それ ら の 卵 塊 を 個別 に 身 化 させ 飼育 し て 
Wolbachia を 保有 し て いる か どら うか を 調べ た - 

第 5 表 は 抗生 物質 で 処理 後 第 1, 第 3, 及び 第 4 
世代 に お ける 各 群 の Wolbachia 保有 状況 を 示し た 
も の で ある . この 表 の 上 か ら 5 行 は 大 量 飼育 ケー ジ 
か ら 取 り 出 し た サン プル に つい て の 成績 で あり , そ 
の 他 は 卵 塊 別 飼育 ケー ジ か ら 取 り 出 し た サン ブル に 
つい て の 検査 成績 で ある . この 表 か ら 第 1 世代 で は 


各 群 それ ぞ れ 4 個体 の 雌 虹 は すべ て 陰性 で あっ た 
が , 第 3 世代 で は Eap 群 の 6 肉 が すべ て 陰性 で あ 
っ た 他 は すべ て 陽 転 し て いた こと が わかる. し か 
し , この Eap 群 に お いて も 若干 の Wolbachia 保 
有 個 体 が 混 っ て いた こと は 個別 に 飲 育 し た 3 卵 塊 

(Es-;, Es-2, Es-3) の 中 1 SHR CEs-3) が 陽性 で 
あっ た こと , 及び 次 の 第 4thftichy CABHA 7 
ー ジ か ら 取 り 出 し た 12 雌 の 中 7 個体 が 陽性 で あっ た 
こと か ら 明 ら か で ある . 第 3 世代 の 陰性 の 16 卵 塊 か 
ら 得 ら れ た 第 4 世代 EE) は すべ て 陰性 で あ 
っ た の で , これ ら を 一 緒 に し て No. llap 系 統 と 
L, この 微生物 を 保有 し な い 系 統 と 元 の No. UA 
統 (対照 A 群 ) だ け を 残し て , 他 群 は すべ て 処分 し 
aan その 後 この 両 系 統 に つい て は 時 々 Weloachia 
の 検査 と 交雑 実験 を くり か え を し た 結果 , llap 系 統 
と つい て は 少な く と も 第 10 世 代 ま で は Wolbachia 
陰性 を 保持 し て いた こと , お よび 両 系 統 が 不 和合 性 
Ses で い だ こ よ が だ し か め の O の れこ ) 

第 6 表 は その 1 例 と し て 第 7 世代 に お ける 両 系 統 
の 交雑 実験 の 結果 を 示し た も の で ある . この 表 か 
ら 。 Wolbachia を 保有 し て いな い 系 統 同志 Clap x 
llap), 保有 し て いる 系 統 同志 1x11) , ROK 
有 し て いる 雌 と 保有 し て いな い 雄 11x11ap) の 交 
雑 で は 和合 性 を 示す が , Wolbachia を 保有 し て いな 


Table 4. Results of crossing tests in the 3rd generation of No. 11 strain of 
Culex pipiens complex after Tetracycline Hydrochoride treatment 
No. Cross No. of egg rafts No. of - る of eggs に 
(FP x M) examined eggs hatched developed undeveloped 
1 Ax A 47 1891 77.1 6.2 16.7 
2 A x Bap 3 1332 89.0 a 8.5 
3 Bap x A* 47 3012 53.8 3.8 42.4 
4 Bap x Bap 9 640 71.9 3.4 24.7 
5 A x Cap 42 1120 86.2 4.8 9.0 
6 Cap x A* 44 2349 47.3 2.4 50.3 
7 Cap x Cap 48 2708 82.9 3.6 23.5 
8 A x Dap 41 1114 95.0 1.0 4.0 
9 Dap x A* 40 1417 3.5 0.1 96.4 
10 Dap x Dap 41 1121 89.4 3.6 7.0 
11 A x Eap 38 1226 94.3 1.8 3.9 
12 Eap x A* 43 2309 1.2 0.2 98.6 
13 Eap x Eap 44 2022 81.8 ono 14.7 


ap: Aposymbiotic strain. 


* Incompatible cross. 
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Table 5. Results of ovarian examinations for Wolbachia pipientis in No. 11 strain 
of Culex pipiens complex after Tetracycline Hydrochloride treatment 


Generation 
Strain et: ae fa Fy 
4H- +H H HH +H +++ H+ 
+ + + 
+ + + ++ ++ 
+ + + 


ierit ede ae pa 


+ +4 
+ + + = 
て 


om ここ 


ーー 


Home eee se 


+++ ++ + - : Density of Wolbachia pipientis. 


Table 6. Results of crossing tests in the 7th generation of No. 11 strain of Culex 
pipiens complex after Tetracycline Hydrochloride treatment 


Cross No. of egg rafts No. of _ る of PRES : r 
Œ x M) examined で 883 hatched developed undeveloped 
llap x 11ap 43 2717 77.8 7.6 14.6 
llap x 11* 45 2478 0 1.3 98.7 
11 x ilap 33 2243 92.2 4.4 3.4 
11 x 1l 43 3687 54.9 8.1 37.0 
* Incompatible cross. 
HEL RAL CU SRE (11ap x11) の 交雑 で は 不 和 考 z 


合 性 を 示す こと が 朋 ら か で ある . この 実験 結末 か ら 
AS Wolbachia を 保有 し て いた 1 系統 の 交雑 型 が 
Wolbachia を 翼 除 し た こと に より 変っ た こと , 即ち 
この 系 統 の 和合 性 が 変っ た こと が か 確かめ られ た . 


アァ カイ ェ エ カ 群 の 貞 体 内 に いる Wolbachia ISR 
する に は , 財 化 直後 の 典 幼 虫 を 2.5ー5.0 あ の テト ラ 
サイ クリ ン 水 溶液 で 処理 する の が 最も 適当 で ある こ 
と は Yen and Barr (1973) 及び Portaro and Barr 
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(1975) に よっ て 報告 され た が , 今回 の 実験 結果 か 
ら ゃ 蜂 同様 の 結論 を 得 た . 但し , ここ で 注意 すべ き 
こ と は 薬剤 処理 後 の 政 幼虫 の 中 に は 若干 の Wol- 
bachia を 体内 に 残存 させ て いる も の が 含ま れ て い 
る と いう こと で ある . これ ら の 個体 は 処理 直後 の 世 
代 で は その 密度 が 低い の で 発見 が 困難 で ある が , 次 
世代 ある い は 次 次 世代 に お いて 密度 が 急激 に 高く な 
り , 容易 に 発見 され る よう ら に なる. 従っ て Wol- 
bachia を 保有 し て いな い 系 統 を つく り 出 す た め に 
は 処理 後 の 世 代 で 得 ら れ た 卵 塊 を 個別 に 全 育 し , 各 
卵 塊 か ら 飼 育 ・ 羽 化 さ せ た 雌 成虫 の 一 部 を 割 検 し て 
卵巣 の 塗 洒 標 本 の 鏡 検 に よ りこ れ を 確認 する 必要 が 
ある . と の よう な 検査 を 少な く と も 処理 後 2 世代 に 
わた っ て くり 返し , 両 世代 共 陰性 で あれ ば その 系 統 
は も は や Wolbachia を 保有 し て いな いと 判断 され 
る . この よう に し て 得 ら れ た 系 統 は その 後 長 期間 に 
わた っ て Wolbachia 陰性 の 状態 を 保持 する 
Wolbachia DIRIJE & LC re た は 羽化 直後 
の 雌 成虫 の 卵巣 の 塗 洒 標 本 シギ ム ザ 染色 し て 普通 の 
生物 顕 徴 鏡 下 で 油 浸 レンズ を 使っ て 1,000 倍 で 調 べ 
る 方 法 (Wright and Wang, 1980) と , Wong E 
標本 を 作製 し て 電子 駅 徴 鏡 で 調べ る 方 法 (Wright, 
Sjöstrand, Portaro and Barr, 1978) と が 報告 さ 
れ て いる . 前 者 は 手技 が 比較 的 簡単 で 卵巣 全体 を 調 
べ 得 る と いう 利点 が ある が , 倍率 が 低い た め に 就 練 
し な いと Wolbachia の 密度 が 低い と き , ある い は 
何 か の 原因 で 標本 が よく 染色 きれ な か っ た 場合 に 見 
UTERO, 後者 は 手技 が 複雑 で ある こと , OP 
BRO ご く 一 部 し か 調べ られ な い こと 等 の MAAS あ 
る . 今回 は 主 た ギ ム ザ 染色 法 に よっ て 調べ た が , こ 
の 方 法 は な れ て くれ ば 略 間 違い な く Wolbachia を 
検出 出来 る よい 方 法 で ある こと が わか っ た . この 方 
法 に ょ る 場合 最も 大 切な こと は 羽化 後 6 12 時 間 の 
最も 適当 な 大 き さ の 印 巣 を 材料 と する こと (特に 無 
吸血 産卵 系 統 の 場合 ) , 卵巣 を な る べく うら すく 塗 漆 
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稿 を 終わ る に 当たり , 御 指導 と 御 助 言 を 賜 わ っ た UCLA 4 
この 実験 に 際 し て 御 協 力 を 頂い た 同 部 門 の Pensri 


Barr 教授 に 厚く お 礼 申 し 上 げ る . Fk, 


する こと , 染色 液 は 稀釈 直後 の ゎ も ふ の を 使用 する こと 
等 で ある . PMO Wolbachia 陽性 で ある こ 
と が 明らか な スラ イド を 比較 の た め に 使用 する と 
Wolbachia を 見 誤る こと が な い . 

今回 の 実験 で テト ラサ イク リン 処理 に よっ て 一 
E Wolbachia AIR SHIRDI OBO th 
代 で も 引き つづ き Wolbachia 陰性 の 状態 を 保持 す 
る とこ と, 及び Wolbachia が 駅 除き され た こと に よっ 
て , その 系 統 の 細胞 質 不 和合 性 が 変る こと が 確か め 
られ た . この 結果 は Wolbachia が アカ イエ カ 群 
の 和合 性 に 縮 く 関わ っ て いる と いう Yen and Barr 
(1971) の 仮説 を 支持 する も の で ある .・ 
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UCLA 公 衆 衛 生 学 部 の Barr 教 授 の 研究 室 で 累代 飼 
BROT AT UMAR 1 系 統 に つい て , LEHO 
My Sh HRA 2.8%, 3.6%, 及び 5.0 め テト ラサ イク リヤ 
ン 水 薄 液 中 で 16~20 時 間 処 理 し , AARNA R 
代 飼育 し て , 各 世 代 に 元 の 未 処理 群 の 帳 と の 間 で 戻 
し 交雑 を 行なっ て 和合 性 を た し か め る と 共に , A 
o fie > SN AMR Wolbachia を 調べ た . 2.8% 
RU3.6% Fb eed ZY YRLPBREC AE 3 
世代 で 少数 の 微生物 が 発見 され , 楽 剤 の 効果 が 不 充 
分 で あっ た こと が わか っ た . 5 狗 テト ラサ イク リン 
処理 群 で は 第 3 世代 で 微生物 を も っ て いる 卵 塊 と も 
っ て いな い 卵 更 と が 混在 する こと が わか っ た の で , 
後者 だ け を 選ん で 近代 飼育 し た と ころ , その 後 の 世 
代 で は 卵巣 中 に 微生物 が み ら れ な く な っ た . 第 7 世 
代 に お ける 戻し 交雑 実験 の 結果 , Wolbachia iiA 
し た こと に より , この 系統 の 和合 性 が 変っ た こと が 
確か め ら れ た . この 結果 は Wolbachia が アカ イエ テ 
カ 群 の 和合 性 に 深く 関わ あっ て いる と いう 仮説 を 支持 
する も の で ある . 
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